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研究成果の概要（和文）：電動人工花を用いた室内実験により、マルハナバチの採餌におけるル
ート巡回は空間学習にもとづくこと、競争に強い採餌戦略であることを発見した。また、送粉
動物が探索型から巡回型へと空間移動様式を変えるにつれ、交配距離や交配相手の多様性が増
すだけでなく、新しいタイプの自家受粉（出戻り受粉と命名）が減ることを理論的に明らかに
した。さらに、キバナアキギリにおけるマイクロサテライト遺伝マーカーを開発した。 
 
研究成果の概要（英文）：In a series of indoor experiments with electric artificial flowers, I 
found that bees establish traplines based on spatial memory, and that traplining allows 
bees to compete more effectively. I also demonstrated with theoretical models that 
traplining increases mating distance and mate diversity, and decreases a novel type of 
self-pollination, coined "iterogamy." Finally, I developed the microsatellite DNA markers in 
Salvia nipponica. 
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１．研究開始当初の背景 
(1) 送粉動物の空間移動様式については、動
物行動学者によって調べられた例はあった
ものの、その多くは餌の探索における単純な
パッチ間移動ルール（距離や角度の選択）に
かぎられていた。研究代表者はそれまで、マ
ルハナバチを用いた室内実験から、送粉動物
の空間移動様式にはルート巡回と探索とい
う２つのモードが見られること、ルート巡回
は株の位置を学習した個体によってのみ行
われることなどを明らかにしつつあった。ま
た一方で、コンピュータ・シミュレーション
を用いた研究から、餌をめぐる競争が激しい
ほど探索型から巡回型への切り替えが適応
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的になること、巡回型における過度の情報利
用はかえって個体の採餌成績を低下させる
ことを予測した。しかし、こうした理論の予
測については、複数個体を同時追跡できる実
験システムがなかったため、未検証のままで
あった。 
 
(2) 90 年代前半までの植物繁殖生態学では、
訪花頻度や花あたりの花粉持ち出し量など、
主に花レベルで見た場合の種子生産と花の
形質とを関連づけ、その進化について議論す
る研究が中心であった。その後、個々の花だ
けでなく、同じ株上の花間で起こる自家受粉
（隣花受粉）が、花の形質進化にかかわる大
きな要因であることがわかってきた。一方、
これらの研究では、株から持ち出された花粉
は等しく他家受粉に寄与するものと仮定さ
れていた。しかし、持ち出された花粉がどこ
にどれだけ運ばれるかは、送粉動物が株間を
どのように移動するかによって異なる。よっ
て持ちだされた花粉の運命は均等ではなく、
花粉が届けられた先の個体と花粉親との血
縁度によって変化する可能性が高い。研究開
始当初は、このような送粉動物の空間移動様
式と株から持ち出される花粉の運命との関
係について詳しく調べた研究は、国内外を問
わず皆無であった。 
 
２．研究の目的 
(1) マルハナバチやハチドリなどの送粉動物
は、株を一定の順路でくり返し訪問するルー
ト巡回型、直前の情報だけを利用しながら株
間を不規則に移動する探索型という２つの
典型的な空間移動様式を示す。近年、ルート
巡回は株の位置や配列を学習できる状況に
おかれた動物が見せる行動であり、探索は株
の位置を覚えることがむずかしい状況、ある
いは採餌経験の少ない餌場で動物が見せる
行動であることが示唆されている。またコン
ピュータ・シミュレーションを用いた研究か
ら、餌をめぐる競争が激しいほど探索型から
巡回型への切り替えが適応的になること、巡
回型における過度の情報利用はかえって個
体の採餌成績を低下させることが予測され
ている。本研究ではこれらの予測を検証する
ため、複数個体の同時追跡を可能にする
RFID 式人工花を用いたケージ内実験で、マ
ルハナバチの花および株間移動様式が、採餌
経験、株の密度と配置の一定性、および競争
者の有無によってどう変化するかを調べる。 
 
(2) 送粉動物によるルート形成は、「交配距
離」「交配相手の多様性」「他家受粉」という
３つの点で花粉分散に影響をおよぼす可能
性があると考えられるものの、具体的に探索
型とくらべてどのような点が異なっている
か、これまで予測・検証された例はない。本
研究では、探索型と巡回型という送粉動物の
空間移動様式のちがいが植物の花粉分散に
どのような影響をおよぼすかを明らかにす
るため、コンピュータ・シミュレーションを
おこなう。また (1) から得たハチの行動デー
タを花粉動態モデルに外挿し、株ごとの自家
受粉量と交配パターンを定量的に予測する。
さらに、シミュレーションの予測をキバナア
キギリの鉢植え集団における野外実験と父
性解析法を用いて検証するため、マイクロサ
テライト DNA マーカーを整備する。 
 
３．研究の方法 
(1) 一定速度で蜜を分泌し、かつ複数個体の
マルハナバチの訪花行動を追跡できる個体
識別装置を組みこんだ人工花（図１）を開発
し、室内実験をおこなった。人工花の開発に
あたっては、RFID（微小タグを用いた個体識
別装置）の欠点であるタグからの熱の発生を
ふせぐため、LED センサーによって訪花を検
知した時のみ RFID タグの読み取りを実行す
るしくみを取り入れた。１つめの実験では採
餌経験と株の配置の影響を調べ、２つめの実
験では競争者の影響を調べ、３つめの実験で
は花資源の空間的不均一性の影響を調べた。 
 
 
図１：実験に用いた人工花：a) 全体図；b) ハチが吸蜜
する「蜜孔」；c)  近赤外線センサーと無線ＩＣタグ読
み取り機を備えた花の開口部；d) マルハナバチの背中
に無線ＩＣタグを接着したところ。 
 
(2) 先行研究で用いた採餌動物の空間移動
をあらわすシミュレーション・モデルをもと
に、新たに花粉動態モデルをモジュールとし
て組み込むことにより、株から持ちだされた
花粉１つ１つの運搬先を追跡を可能にした。
このモデルを用いて、株間移動ルールのアル
ゴリズムによって生じる空間移動様式のち
がい（探索型と巡回型）が、株からの花粉分
散にどのような変化をもたらすかを定量的
に予測した。 
 
(3) 栃木県日光市とその周辺におけるキバ
ナアキギリ野生集団を６つえらんで個体を
サンプリングし、キャンパス内に鉢植え集団
を作成した。また、これらの株を用いて、農
業環境技術研究所の小沼明弘博士の協力を
得て、父性解析用マイクロサテライト DNA マ
ーカーの開発をおこなった。 
 
４．研究成果 
(1) いったん食いつくされても時間をかけ
て徐々に更新される、花粉や蜜などの更新資
源をうまく利用するには、できるだけ多くの
パッチを含み、かつ最短経路をたどるような
一定の環状のルートをくり返したどればよ
いことが、先行研究で理論的に示されている。
一定のルートをくり返す採餌、つまりルート
巡回は、「近くへ移動する」とか「まっすぐ
移動する」といった、パッチ間の単純な移動
ルールを組み合わせるだけでもある程度は
実現できる。しかし、ポリネーターがパッチ
の位置やルートを学習できるならば、さらに
効率的なルートの「かたち」を実現できるか
もしれない。マルハナバチは個体ごとに比較
的せまい採餌範囲を決め、ルート巡回をおこ
なうと言われてきた。そこで、図１の人工花
をパッチとして用い、マルハナバチがいかに
一定のルートを形成し、その形を効率化する
かを調べるための室内実験をおこなった。そ
の結果、ハチは採餌経験を積むほど一定のル
ートを何度もくりかえすようになり、その形
は頻繁な再訪問や寄り道が少ない環状ルー
トに近づいていった（図２）。これらの傾向
は、観察された花間の移動距離と角度の組み
合わせから再現されるよりも有意に強かっ
た。一方で、ハチはたとえ実現するルートの
形が効率的にならない状況でも、直進移動よ
りも近くの花への移動を優先する傾向をも
ち、この傾向は採餌経験を積んでもほとんど
改善されることがなかった。このため、私が
試みた３種類の花の空間配置のうち、直進移
動と一番近くの花への移動が一致しない配
置（不一致型）については、他の２つ（一致
型、独立型）の配置にくらべてルートの一定
性が低く、またその形状も頻繁な再訪問やム
ダな寄り道を多く含んでいた。以上のように、
本研究では、野外観察から推察されていたと
おり、マルハナバチが記憶にもとづく一定の
ルートを形成し、その形を効率化する能力を
もつことを初めて実験的に示すことができ
た。また同時に、効率的なルートを形成する
ためには、まず適切な位置関係にあるパッチ
をえらぶことが前提となることがわかった。
このことは、野外において先に餌場に来たハ
チ個体が、後から来た個体よりも適切な位置
関係にある株やパッチを採餌域としてえら
び、より効率の高いルートを形成できる可能
性を示唆している。 
 
 
図２：異なる配置において形成されたルートの例：a) 一
致型；b) 独立型；c) 不一致型。黒矢印の太さは観察さ
れた移動の頻度をあらわし、矢の向きは移動の方向性の
偏りを示す。白い両矢印は両方向への頻繁な移動がみら
れたことを示す。 
 
(2) マルハナバチやハチドリの採餌におけ
るルート巡回は、各パッチへの周期的な再訪
問をつうじ、競争時において１つ１つのパッ
チで出会う蜜量を大きくする効果をもつこ
とが、先行研究で理論的に示されている。ま
た個体は環状ルートをもつことにより、再訪
問の周期を長くしたり、パッチ間をすばやく
移動したりできるようになるかもしれない。
では実際にポリネーターの採餌における経
験量のちがいは、ルート巡回をつうじてこれ
らの利益をもたらすだろうか？この問いに
答えるため、図１の人工花を用いて、マルハ
ナバチ個体の経験量のちがいと、それにとも
なう空間移動パターンのちがいが、競争時の
採餌成績（時間あたりの集蜜量）におよぼす
影響を調べるための室内実験をおこなった。
その結果、競争時の採餌成績は、ルート巡回
がより顕著なほど、また花間の移動がより早
いほど高くなることがわかった。したがって、
競争する２匹のハチのあいだで採餌経験量
が大きく異なる場合には、これらの点におい
て勝る「熟練」個体が「新米」個体よりも常
に採餌成績が高くなる傾向が見られた。ルー
ト巡回は、１つ１つの花で出会う蜜量をふや
す効果をつうじて、採餌成績を高めていた。
また花間のすばやい移動は、時間あたりの訪
花数をふやし、かつ貯まった蜜を相手よりも
先に吸う頻度（先取り率）を高める効果をつ
うじて、採餌成績を高めていた。ただしその
一方で、熟練個体であってもすばやく移動す
るときは、たどるルートが乱れる傾向も明ら
かになった。このことは、ルート巡回の「速
度」と「精度」にはトレードオフの関係があ
ること、つまり個体が環状ルートを形成する
のは、パッチ間をすばやく移動するためでは
なく、パッチを周期的に訪れることによって
得られる利益のためであることを示唆する。
以上の結果は、なわばりを持たない動物であ
っても、餌場における経験が、その行動をつ
うじて他個体との競争において有利にはた
らくことを示す、興味深い知見である。 
 
(3) 上記の室内実験により、マルハナバチの
採餌における空間移動様式は個体の採餌経
験にともなって探索型からルート巡回型へ
と次第に変化することが明らかとなった。実
際に植物集団を訪れる送粉動物においてこ
うした個体レベルの行動変化が起こってい
るならば、彼らによって株から持ちだされた
花粉の運搬先は、時間と共にどのように変化
するだろうか？送粉動物の空間移動と花粉
動態の過程を組みこんだシミュレーショ
ン・モデルを用いて調べたところ、採餌経験
にともなう巡回ルートの形成は、株どうしの
交配距離をより長く、そして交配相手の多様
性をより高くする方向へと変化させること
がわかった。つまり、探索型は近接する株の
間をランダムに移動するため、巡回型にくら
べていつまでも同じエリア内で行ったり来
たりする傾向が強く、花粉はごく近くの株に
届けられることが多くなる。これにたいし環
状ルートの形成は個体が広範囲にわたって
分布する株を短時間で手際よく巡るのを助
けるため、花粉をより遠くの、よりたくさん
の株へと届けることができるのである。こう
した花粉分散の促進効果に加え、巡回ルート
の形成は、送粉動物の再訪問によって株から
いったん持ちだされた花粉が、再び同じ株へ
と運ばれ自家受粉に使われてしまう危険も
減らすことがわかった。このような、送粉動
物の株への再訪問によって起こる自家受粉
の影響は、従来の研究では完全に見落とされ
てきた。そこでこの現象を「出戻り受粉
（iterogamy）」と命名して株上の花間移動で
起こる隣花受粉と明確に区別することを提
唱した。シミュレーションでは、送粉動物が
探索型ばかりの状況では、株への訪問頻度が
高い株ほどかえって自家受粉率が高く交配
相手の多様性も低くなってしまうが、逆に巡
回型ばかりが訪れる状況では、訪問頻度が高
い株ほど他家受粉率や交配相手の多様性が
高まることがわかった。これらの結果は、株
あるいは花あたりの訪問頻度が、遺伝マーカ
ーを用いた雄の繁殖成功度の測定結果と一
致しないという、従来の研究の矛盾点をうま
く説明してくれるかもしれない。 
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